Nickel hyperaccumulation in plants by Jamnik, Katja
 
 
 
UNIVERZA V LJUBLJANI 
BIOTEHNIŠKA FAKULTETA 
ŠTUDIJ BIOTEHNOLOGIJE 
 
 
 
 
 
 
Katja JAMNIK 
 
 
 
HIPERAKUMULACIJA NIKLJA PRI RASTLINAH 
 
 
DIPLOMSKO DELO 
Univerzitetni študij - 1. stopnja  
 
 
 
 
 
 
Ljubljana, 2019 
  
 
 
UNIVERZA V LJUBLJANI 
BIOTEHNIŠKA FAKULTETA 
ŠTUDIJ BIOTEHNOLOGIJE 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Katja JAMNIK 
 
 
HIPERAKUMULACIJA NIKLJA PRI RASTLINAH 
 
DIPLOMSKO DELO 
Univerzitetni študij - 1. stopnja  
 
 
NICKEL HYPERACCUMULATION IN PLANTS 
 
B. SC. THESIS 
Academic Study Programmes 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Ljubljana, 2019 
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
II 
 
 
Diplomsko delo je zaključek Univerzitetnega študijskega programa prve stopnje Biotehnologija. 
 
Študijska komisija 1. in 2. stopnje študija biotehnologije je za mentorico diplomskega dela 
imenovala izr. prof. dr. Katarino Vogel Mikuš.  
 
 
 
 
 
 
 
Komisija za oceno in predstavitev: 
 
Predsednik: prof. dr. Mojca NARAT 
  Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za zootehniko 
 
Član:  izr. prof. dr. Katarina VOGEL MIKUŠ 
  Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za biologijo 
 
Član:  prof. dr. Tanja KUNEJ 
  Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Oddelek za zootehniko 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Datum predstavitve: 21. 8. 2019 
 
 
 
  
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
III 
 
KLJUČNA DOKUMENTACIJSKA INFORMACIJA 
 
ŠD Du1  
DK UDK 606: 581.5: 504.5: 546.74 (043.2) 
KG nikelj, hiperakumulacijske rastline, fitoremediacija 
AV JAMNIK, Katja 
SA VOGEL-MIKUŠ, Katarina (mentor) 
KZ SI-1000 Ljubljana, Jamnikarjeva 101 
ZA Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, Univerzitetni študijski 
program prve stopnje Biotehnologija 
LI 2019  
IN HIPERAKUMULACJA NIKLJA PRI RASTLINAH  
TD Diplomsko delo (Univerzitetni študij - 1. stopnja)  
OP VI, 22 str., 2 pregl., 3 sl, 47 vir.            
IJ sl 
JI sl/en 
AI Nikelj je za rastline esencialno mikrohranilo, ki v je v previsokih koncentracijah za 
večino rastlin strupen. Določene rastline, ki jim pravimo hiperakumulacijske, pa so 
sposobne ta element akumulirati v poganjkih v zelo visokih koncentracijah, ne da bi jim 
to škodilo. Te rastline nikelj iz okolice aktivno prevzemajo, ga naložijo v ksilem, s 
pomočjo katerega se transportira v nadzemne dele in se nato shrani v metabolno 
neaktivne predele rastline. Transportni proteini, ki pri tem sodelujejo zaenkrat še niso 
identificirani. Razvitih je več hipotez o tem, zakaj se je pri nekaterih rastlinah razvila 
hiperakumulacija kovin in kakšne so njene prednosti, najbolj uveljavljena je hipoteza o 
obrambi pred škodljivci. Rastline, ki hiperakumulirajo nikelj se preučujejo tudi z vidika 
uporabe pri fitoremediaciji tal, onesnaženih s kovinami. Hiperakumulacijske rastline so 
potencialno primerne za fitoremediacijo z nikljem onesnaženih tal, saj imajo veliko 
sposobnost privzema te kovine iz okolja, poleg tega večji del privzetega niklja shranjujejo 
v poganjkih. 
 
 
 
 
 
 
  
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
IV 
 
KEY WORDS DOCUMENTATION  
 
ND Du1  
DC UDC 606:581.5:504.5:546.74 (043.2) 
CX nickel, hyperaccumulating plants, phytoremediation 
AU JAMNIK Katja  
AA VOGEL MIKUŠ Katarina (supervisor) 
PP SI-1000 Ljubljana, Jamnikarjeva 101 
PB University of Ljubljana, Biotechnical Faculty, Academic Study Programme in 
Biotechnology 
PY 2019  
TI NICKEL HYPERACCUMULATION IN PLANTS  
DT B. Sc. Thesis (Academic Study Programmes) 
NO VI, 22 p., 2 tab., 3 fig., 47 ref.   
LA sl 
AL sl/en 
AB Nickel is an essential micronutrient for plants, which is in high concentrations toxic for 
most plants. Certain plants, named nickel hyperaccumulators, can accumulate this 
element in shoots at very high concentrations without inducing toxic effects. These plants 
actively take up nickel from the environment, load it into xylem, through which it is 
transported to the above-ground parts and then stored in metabolically inactive parts of 
the plant. Transport proteins involved in this process have not yet been identified. Several 
hypotheses have been developed as to why some heavy metals have developed 
hyperaccumulation of metals and what are its advantages. The most widely accepted is 
the defence hypothesis. Nickel hyperaccumulators are also studied for their use in soil 
phytoremediation contaminated with heavy metals. Nickel hyperaccumulators are 
potentially suitable for phytoremediation with nickel-contaminated soils because they 
have a great capability to absorb this heavy metal from the environment, and in addition, 
most of the accumulated nickel is stored in the shoots. 
 
 
 
 
 
 
 
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
V 
 
KAZALO VSEBINE 
                 Str. 
KLJUČNA DOKUMENTACIJSKA INFORMACIJA III 
KEY WORDS DOCUMENTATION IV 
KAZALO VSEBINE V 
KAZALO PREGLEDNIC VI 
KAZALO SLIK  VI 
OKRAJŠAVE IN SIMBOLI VI 
1  UVOD .................................................................................................................................... 1 
2  NIKELJ IN NJEGOVA VLOGA V RASTLINAH ........................................................... 1 
2.1  VLOGA NIKLJA V RASTLINAH ................................................................................. 1 
2.2  STRUPENOST NIKLJA ................................................................................................. 2 
3  RASTLINE, KI HIPERAKUMULIRAJO NIKELJ ......................................................... 4 
4  MEHANIZMI HIPERAKUMULACIJE NIKLJA ........................................................... 6 
4.1  PRIVZEM NIKLJA V KORENINE ................................................................................ 7 
4.1.1 Dostopnost niklja ...................................................................................................... 7 
4.1.2 Vpliv mikroorganizmov v rizosferi ......................................................................... 7 
4.1.3 Transport niklja v korenine .................................................................................... 7 
4.2  TRANSPORT .................................................................................................................. 9 
4.2.1 Kelatorji ..................................................................................................................... 9 
4.2.2 Transportni proteini ............................................................................................... 10 
4.2.3 Transport po ksilemu ............................................................................................. 10 
4.3  SHRANJEVANJE ......................................................................................................... 11 
4.3.1 Prenos niklja iz ksilema ......................................................................................... 11 
4.3.2 Mesta shranjevanja niklja ..................................................................................... 11 
5  ZAKAJ RASTLINE HIPERAKUMULIRAJO ............................................................... 12 
5.1  HIPOTEZE O FUNKCIJI HIPERAKUMULACIJE ..................................................... 12 
6  UPORABA RASTLIN, KI HIPERAKUMULIRAJO NIKELJ..................................... 13 
6.1  ONESNAŽENOST TAL S KOVINAMI ...................................................................... 13 
6.2  FITOREMEDIACIJA .................................................................................................... 14 
6.2.1 Fitoekstrakcija ........................................................................................................ 14 
6.2.1.1 Določevanje učinkovitosti fitoekstrakcije .................................................... 15 
6.2.1.2 Fitorudarjenje ................................................................................................. 15 
6.2.2 Omejitve pri fitoremediaciji .................................................................................. 17 
7  ZAKLJUČEK ..................................................................................................................... 18 
8  VIRI ..................................................................................................................................... 18 
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
VI 
 
 
KAZALO PREGLEDNIC 
 
Preglednica 1: Nekatere rastline, ki hiperakumulirajo Ni .......................................................... 5 
Preglednica 2: Rastline, ki hiperakumulirajo Ni in imajo potencial za fitorudarjenje ............. 16 
 
KAZALO SLIK 
Slika 1: Fotografije nekateih rastlin, ki hiperakumulirajo Ni..................................................... 4 
Slika 2: Splošni mehanizmi hiperakumulacije Ni ...................................................................... 6 
Slika 3: Rinorea bengalensis .................................................................................................... 18 
 
OKRAJŠAVE IN SIMBOLI 
Zn – cink  
Ni – nikelj  
Mg – magnezij 
Fe – železo 
Cr – krom  
Co – kobalt 
Mn – mangan 
Ca – kalcij 
N – dušik 
P – fosfor 
K – kalij 
Mo – molibden 
B – bor  
NA – nikotianamin  
ATP – adenozin trifosfat  
PAH – policiklični aromatski ogljikovodiki 
BCF – biokoncentracijski faktor 
TF – translokacijski faktor 
 
 
 
 
Jamnik K. Hiperakumulacija niklja pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
 
1 
 
1  UVOD  
Nikelj (Ni) je 24. najbolj pogost element v zemeljski skorji in predstavlja približno 0,008 % le-
te. Zaradi dobrih fizikalnih in kemijskih lastnosti je sestavni del številnih produktov, predvsem 
pa se uporablja v jeklarstvu za izdelavo nerjavečega in toplotno obstojnega jekla. Uporablja se 
tudi za nikljanje kovinskih izdelkov ter za baterije (Ahmad in Ashraf, 2011; He in sod., 2011).  
Nikelj je zadnji element, za katerega je bilo ugotovljeno, da je esencialen za rastline, saj ima 
ključno vlogo pri delovanju encima ureaze, ki preprečuje zastajanje uree, ki je v povišanih 
koncentracijah za rastline strupena. Rastlinam za normalno rast in razvoj zadoščajo že zelo nizke 
koncentracije Ni, zato je tudi koncentracija tega elementa v rastlinah običajno nizka, med 0,01 
in 5 mg kg-1 (Deng in sod., 2017). Nikelj je v povišanih koncentracijah za veliko večino rastlin 
zelo škodljiv, kar se navzven kaže predvsem kot zavrta rast rastline, kloroze, nekroze in 
ovenelost (He in sod., 2012). Čeprav je povišana koncentracija Ni za večino rastlin strupena, pa 
obstaja tudi skupina rastlin, ki je sposobna akumulirati ekstremno visoke koncentracije Ni, ne da 
bi jim to škodovalo. Te rastline hiperakumulirajo Ni. Mednje sodijo vrste, pri katerih 
koncentracija Ni znaša nad 1000 mg kg-1 suhe mase poganjkov. Poznanih je približno 500 
rastlinskih vrst, ki so sposobne hiperakumuacije Ni; približno 25 % jih spada v družino 
Brassicaceae (He in sod., 2012; Seregin in Kozhevnikova, 2006; Deng in sod., 2017; Rasico in 
Navari-Izzo, 2011). 
 
Rastline, ki hiperakumulirajo Ni, rastejo zlasti na območjih, kjer je v tleh prisotna nadpovprečno 
visoka koncentracija te kovine. Povprečna koncentracija Ni v tleh je 20 mg kg-1, na nekaterih 
območjih pa je koncentracija bistveno višja. Večina rastlin, ki hiperakumulirajo Ni naravno 
uspeva na serpentinskih tleh, ki nastajajo na ultramafični podlagi in vsebujejo od 0,1 % do 3 % 
Ni (He in sod., 2012; Deng in sod., 2017).  
 
Ni je sicer element, ki je v določenih količinah v zemlji naravno prisoten, vendar pa je tudi zaradi 
človeških aktivnosti vse več površin onesnaženih z nikljem. Glavi viri onesnaževanja z Ni so 
rudarjenje, jeklarstvo, izgorevanje fosilnih goriv in sežig odpadkov. Za čiščenje onesnaženih 
površin se uporabljajo različne metode, ki so sicer učinkovite, vendar pa se išče nove načine, ki 
bi bili cenejši ter bolj prijazni okolju. Ena od možnih rešitev je tudi uporaba rastlin, ki 
hiperakumulirajo Ni in so sposobne iz tal, kjer je koncentracija Ni visoka, to kovino akumulirati 
v svojih nadzemnih delih in tako pomagati pri remediaciji tal (He in sod., 2012; Ahmad in 
Ashraf, 2011; Nkrumah in sod., 2016) 
2  NIKELJ IN NJEGOVA VLOGA V RASTLINAH 
2.1  VLOGA NIKLJA V RASTLINAH 
Nikelj je za rastline esencialno mikrohranilo, ki ima več različnih vlog v delovanju rastlin. 
Rastline ga sicer potrebujejo v zelo nizkih koncentracijah, vseeno pa lahko pride do pomanjkanja 
te kovine, kar negativno vpliva na rast in senescenco rastlin, metabolizem dušika in privzem 
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železa, pri kmetijskih rastlina se lahko posledično močno zmanjša količina pridelka (Seregin in 
Kozhevnikova, 2006). Nikelj ima pomembno vlogo v rastlinah kot del nekaterih metaloencimov, 
ki ga nujno potrebujejo za ohranjanje pravilne strukture in učinkovito delovanje (Ahmad in 
Ashraf 2011). Eden od teh encimov je tudi encim ureaza, ki je prvi encim, za katerega je bilo 
odkrito, da za delovanje potrebuje prisotnost Ni2+ ionov (Ahmad in Ashraf, 2011; Seregin in 
Kozhevnikova, 2006).  
 
Ureaza je metaloencim, ki vsebuje Ni in katalizira hidrolizo uree na ogljikov dioksid in amonijak. 
Ureaza omogoča rastlinam, da lahko uporabijo ureo kot vir dušika. Urea lahko nastane pri 
hidrolizi arginina in razgradnji purinov, vendar pa je dušik, ki je vezan v urei za rastlino 
nedostopen, zato je potrebna razgradnja z ureazo. Amonijak, ki je produkt hidrolize uree, je 
pomemben v številnih anabolnih procesih, predvsem pa pri sintezi glutamina iz glutamata, ki 
poteka s pomočjo encima glutamin sintaza (Sirko in Brodzik, 2000; Seregin in Kozhevnikova, 
2006).  
 
Dokazano je, da je za aktivacijo encima ureaze potrebna dovolj velika koncentracija Ni v rastlini. 
Premajhna količina Ni in posledično neaktivnost ureaze vodi v akumulacijo prevelike količine 
uree v poganjkih rastlin, kar je za rastlino strupeno in se kaže kot nekroza mladih listov in kloroza 
starejših listov. Narejeni so bili tudi poizkusi, da bi Ni nadomestili z drugimi hranili, na primer 
s kadmijem (Cd), aluminijem (Al), svincem (Pb), kositrom (Sn), vanadijem (V) ali s kromom 
(Cr), vendar Ni ni bilo možno nadomestiti, zato se uvršča med esencialna ultramikrohranila 
(Seregin in Kozhevnikova, 2006). 
 
Nikelj je torej v majhnih količinah nujno potreben za normalno delovanje rastlin, vendar v 
naravnem okolju zelo redko pride do simptomov njegovega pomanjkanja, saj zemlja večinoma 
vsebuje zadostne količine tega elementa (Ahmad in Ashraf, 2011).  
2.2  STRUPENOST NIKLJA 
Čeprav je Ni za rastline esencialen element, pa ima v prevelikih količinah številne strupene 
učinke. Kovine, vključno z Ni, vplivajo na delovanje encimov. V številnih primerih se kovine 
vežejo na -SH pa tudi -OH in amino skupine proteinov, spremenijo njihovo konformacijo, kar 
vodi v neaktivnost encimov, Ni pa ima višjo afiniteto za vezavo na histidin, zato bi lahko ravno 
vezava na histidin povzročala zmanjšanje aktivnosti encimov. Spremenjena konformacija 
encimov ni edini razlog za zmanjšano encimsko aktivnost, to je lahko tudi posledica 
kompleksnejših procesov v celici, ki povzročijo spremenjeno izražanje genov in zmanjšano 
vsebnost določenih encimov v celici. Ali Ni zniža ali zviša encimsko aktivnost posameznih 
encimov v celici, je odvisno tudi od vrste rastline. Če rastlina ne sodi med rastline, ki 
hiperakumulirajo Ni, se zniža encimska aktivnost številnih encimov, na primer encimov 
Calvinovega cikla, encima Rubisco in nekaterih drugih, poveča pa se aktivnost antioksidativnih 
encimov kot so katalaza, peroksidaza, superoksid dismutaza, askorbat oksidaza in glutation 
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reduktaza, kar je pričakovano, saj lahko prisotnost kovin sproži oksidacijski stres za celico 
(Seregin in Kozhevnikova, 2006).  
 
Za razliko od rastlin, ki niso sposobne hiperakumulacije in se aktivirajo antioskidativni encimi, 
je bilo pri hiperakumulacijski rastlini Alyssum argentum zaznati upad aktivnosti encima 
superoksid dismutaza, ki je pomemben encim pri oksidativnem stresu. Rezultati kažejo, da lahko 
imajo hiperakumulacijske rastline drugačen mehanizem zaščite pri povišanih koncentracijah Ni 
kot ne-hiperakumulacijske rastline (Seregin in Kozhevnikova, 2006; Schickler in Caspi, 1999).  
 
Nikelj vpliva tudi na vodni režim rastlin. Raziskave so pokazale, da Ni povzroča zmanjšano 
transpiracijo in vsebnost vode v rastlini. Mehanizmi, ki povzročijo te spremembe so lahko 
različni. Povišana koncentracija Ni lahko povzroči slabšo rast rastlin in s tem tudi manjšo 
površino listov, zaradi česar se zmanjša tudi transpiracija. Zmanjšano je lahko tudi število listnih 
rež na listih, poleg tega pa lahko prisotnost kovin, tudi Ni, povzroči zaprtje listnih rež in s tem 
zmanjšano transpiracijo (Seregin in Kozhevnikova, 2006).   
 
Nikelj vpliva na koncentracije drugih mineralnih hranil v rastlini. Večina rezultatov različnih 
raziskav kaže, da je ob povišani koncentraciji Ni v okolici rastline koncentracija ostalih makro- 
in mikrohranil v rastlini nižja od običajne. Vzrok za to so motnje v absorpciji in transportu hranil. 
Vpliv Ni na koncentracije drugih hranil v rastlinskih tkivih je odvisen tudi od rastlinske vrste in 
koncentracije Ni v okolici, pri nižjih koncentracijah učinek ni tako izrazit kot pri višjih 
koncentracijah (Seregin in Kozhevnikova, 2006).   
 
Tako kot ostale kovine tudi Ni inhibira fotosintezo. Poznanih je več načinov, kako pride do 
zmanjšane fotosinteze, ena iz med njih je zmanjšano število kloroplastov, ki so po velikosti 
manjši, poruši se tudi struktura kloroplastov, kar je pokazala raziskava, ki je bila narejena na 
zelju (Brassica oleracea) v in vitro pogojih. Zniža se koncentracija klorofila v listih, kar bi lahko 
bila posledica pomankanja magnezija in železa v rastlini in posledično onemogočena sinteza 
klorofila. Poleg tega Ni tako kot ostale kovine vpliva na elektronsko transportno verigo predvsem 
na delovanje PSII, kar je dodaten razlog za zmanjšanje delovanja fotosinteze (Seregin in 
Kozhevnikova, 2006).  
 
Strupenost Ni za rastline se kaže tudi kot inhibirana rast rastlin. Različne rastlinske vrste so 
različno tolerantne na povišano koncentracijo Ni v okolici, zato tudi vpliv na rast ni pri vseh 
rastlinah enak. Pri rastlinah, ki Ni sicer ne hiperakumulirajo, vendar pa ga do določene mere 
akumulirajo predvsem v koreninah, je zmanjšana predvsem rast korenin, pri številnih drugih 
rastlinah, kot so Phaseolus vulgaris, Digitaria sanguinolis, Cyperus difformis in Chenopodium 
abbrosioides pa je bila dokazana predvsem zmanjšana rast poganjkov (Seregin in Kozhevnikova, 
2006).  
 
Nikelj je torej esencialen element za rastline, vendar pa ima pri povišanih koncentracijah za 
večino rastlin negativen učinek na rast, razvoj in delovanje rastlin. Čeprav je za veliko večino 
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prevelika koncentracija Ni strupena, obstajajo tudi rastline, ga hiperakumulirajo in ga shranijo 
tako, da jim ne povzroča škode.  
3  RASTLINE, KI HIPERAKUMULIRAJO NIKELJ 
Med rastline, ki hiperakumulirajo Ni, spadajo rastline, pri katerih je koncentracija Ni v poganjkih 
višja od 1000 mg kg-1 suhe mase (He in sod., 2012; Rascio in Navari-Izzo, 2011; Seregin in 
Kozhevnikova, 2006). To so izredno visoke koncentracije glede na to, da se pri večini rastlin 
pokažejo znaki strupenosti Ni, kadar je koncentracija višja od 10-50 mg kg-1 suhe mase (He in 
sod., 2012). Hiperakumulacijske rastline so sposobne akumulirati zelo visoke koncentracije Ni 
ne da bi jim to škodovalo. Za razliko od rastlin, ki so sposobne tolerirati nekoliko povišane 
koncentracije Ni v okolju, in privzeti Ni shranjujejo v koreninah, pa hiperakumulacijske rastline 
privzeti Ni transportirajo v poganjke in ga shranijo v predele, kjer ne povzroča škode rastlini (He 
in sod., 2012; Rascio in Navari-Izzo, 2011; Yang in sod., 2005).  
 
Danes je poznanih več kot 700 rastlinskih vrst, ki so sposobne hiperakumulirati različne kovine, 
največ jih hiperakumulira prav Ni, takšnih rastlinskih vrst je več kot 500 (Reeves in sod., 2018). 
Največ rastlin, ki hiperakumulirajo nikelj, okoli 25 %, sodi v družino Brassicaceae, predvsem 
sodijo v rodova Alyssum in Thlaspi (He in sod., 2012; Rascio in Navari-Izzo, 2011).  
 
 
Slika 1: Fotografije nekateih rastlin, ki hiperakumulirajo Ni: Noccaea geosingense (A), Alyssum pintodasilvae (B), 
Alyssum murale (C), Psychotria gabriellae (D) (Álvarez-López in sod., 2016; Reeves in sod., 2018) 
A B 
 
C 
 
D 
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Preglednica 1: Nekatere rastline, ki hiperakumulirajo Ni in njegova koncentracija v poganjkih. 
 
 
Družina 
 
 
Vrsta 
Koncentracija 
Ni v poganjkih 
(mg/kg-1 suhe 
mase) 
 
 
Vir 
Amaranthaceae Pfaffia sarcophylla Pedersen 7298 Reeves in sod., 2003 
Asteraceae Berkheya coddii 7020-18000 Orlowska in sod., 2011; Mesjasz-
Przybylowicz in sod., 2004 
Brassicaceae Alyssum heldreichii 11800 Bani in sod., 2010 
Brassicaceae Alyssum markgrafii 19100 Bani in sod., 2010 
Brassicaceae Alyssum murale 4730-20100 Bani in sod., 2010 
Brassicaceae Alyssum bertolonii 10900 Li in sod., 2003 
Brassicaceae Alyssum caricum 12500 Li in sod., 2003 
Brassicaceae Alyssum corsicum 18100 Li in sod., 2003 
Brassicaceae Alyssum pterocarpum 13500 Li in sod., 2003 
Brassicaceae Alyssum serpyllifolium Desf 10000 Prasad, 2005 
Brassicaceae Isatis pinnatiloba 1441 Altinözlü in sod., 2012 
Cunoniaceae Geissois hirsuta Brongn. & Gris 2050 Callahan in sod., 2012 
Cunoniaceae Geissois pruinosa Brongn. & 
Gris 
3406 Callahan in sod., 2012 
Cunoniaceae Geissois bradfordii (H.C. 
Hopkins) 
6736 Callahan in sod., 2012 
Phyllanthaceae Phyllanthus balgooyi Petra 
Hoffm. & A.J. Baker 
4680 van der Ent in sod., 2017 
Phyllanthaceae Phyllanthus securinegioides 
Merr.  
16530 van der Ent in sod., 2017 
Phyllanthaceae Aporosa chalarocarpa 1559 van der Ent in Mulligan, 2015 
Phyllanthaceae Baccaurea lanceolata (Miq.) 
Müll.Arg 
1451 van der Ent in Mulligan, 2015 
Phyllanthaceae Glochidion brunneum 4485 van der Ent in Mulligan, 2015 
Phyllanthaceae Glochidion rubrum Blume 4570 van der Ent in Mulligan, 2015 
Phyllanthaceae Glochidion sericeum 1687 van der Ent in Mulligan, 2015 
Salicaceae Flacourtia kinabaluensis 3290 van der Ent in Mulligan, 2015 
Salicaceae Xylosma luzonensis 3755 van der Ent in Mulligan, 2015 
Salicaceae Homalium kanaliense (Vieill.) 
Briq 
3987 Callahan in sod., 2012 
Sapindaceae Mischocarpus sundaicus 2392 van der Ent in Mulligan, 2015 
Sapotaceae Pycnandra acuminata (Pierre ex 
Baill.) Swenson & Munzinger  
15038 Callahan in sod., 2012 
Violaceae Rinorea bengalensis (Wall.) 
Kuntze 
5470 van der Ent in sod., 2017 
Violaceae Rinorea javanica 6926 van der Ent in Mulligan, 2015 
Violaceae Hybanthus austrocaledonicus 
Seem 
10955 Callahan in sod., 2012 
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4  MEHANIZMI HIPERAKUMULACIJE NIKLJA 
Kovine so za večino rastlin strupene, vendar pa obstajajo rastline, ki uspevajo tudi na območjih, 
kjer je koncentracija kovin povišana. Večina teh rastlin sodi med hipertolerantne ne-
hiperakumulacijske rastline, ki večino privzete kovine shranijo v koreninah in preprečujejo 
transport v liste, kjer bi ta kovina povzročila največ škode. Nekatere rastline pa imajo drugačne 
mehanizme prilagoditve na povišane koncentracije kovin v okolju. Te rastline so 
hiperakumulacijske rastline, ki kovine aktivno privzemajo v korenine in jih ne shranjujejo v 
koreninah, ampak jih prenesejo v nadzemne dele ter jih tam shranjujejo v koncentracijah, ki bi 
bile za ostale rastline izjemno strupene (Rascio & Navari-Izzo, 2011).  
 
Hiperakumulacijske rastline Ni aktivno prevzemajo v korenine v izredno visokih koncentracijah 
in ga večino naložijo v ksilem, s pomočjo katerega se Ni transportira v nadzemne dele. V 
nadzemnih delih se Ni prenese iz ksilema, poveže z ligandi in se naloži v metabolno manj aktivne 
predele, predvsem ga je veliko shranjenega v vakuolah.  
 
 
 
Slika 2: Splošni mehanizmi hiperakumulacije Ni, ki vključujejo (i) privzem Ni v korenine; (ii) zmanjšano 
shranjevanja Ni v vakuole koreninskih celic; (iii) nalaganje v ksilem in transport s ksilemom; (iv) shranjevanje Ni 
v listih. [Ni]: nikljevi ioni; [Ni-L]: kompleks Ni-ligand (prirejeno po Deng in sod., 2017) 
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4.1  PRIVZEM NIKLJA V KORENINE 
4.1.1  Dostopnost niklja 
Privzem Ni ni odvisen samo od tega, kakšna je njegova koncentracija v prsti, pomembno je tudi 
v kakšni obliki se Ni nahaja. Lahko je prisoten v treh oblikah, v dostopni, potencialno dostopni 
in nedostopni obliki. Dostopna oblika, kamor sodijo v vodi topne oblike Ni in Ni, ki postane 
dostopen ob procesu ionske izmenjave, je rastlini ves čas na voljo, da ga lahko absorbira, 
potencialno dostopno obliko pa lahko privzema, ko porabi ves Ni, ki je v dostopni obliki 
(Sheoran in sod., 2009; He in sod., 2012). Na dostopnost Ni v tleh pomembno vplivajo pH, 
redoks potencial, vsebnost organske snovi, temperatura, koncentracije drugim makro- in 
mikroelementov ter mikroorganizmi v rizosferi (He in sod., 2012; Seregin in Kozhevnikova, 
2006).  
4.1.2  Vpliv mikroorganizmov v rizosferi 
V rizosferi hiperakumulacijskih rastlin lahko najdemo veliko mikroorganizmov, ki so odporni 
na višje koncentracije kovin. Ti mikroorganizmi lahko povečajo dostopnost nekaterih kovin za 
rastline tako, da znižujejo pH, spreminjajo redoks potencial in izločajo določene spojine na 
primer organske kisline in siderofofe in tako omogočijo večji privzem kovine v rastlino, vplivajo 
pa lahko tudi na večjo rast rastlin (Cabello-Conejo in sod., 2014; He in sod., 2012). Cabello in 
sod. (2014) so preverjali vpliv različnih bakterijskih sevov na produkcijo biomase in akumulacijo 
ter fitoekstrakcijo Ni pri hiperakumulacijski rastlini Alyssum pintodasilvae. Ugotovili so, da 
nekateri izmed testiranih sevov vplivajo tako na povišano produkcijo biomase kot tudi na višjo 
koncentracijo Ni v nadzemnih delih rastlin Alyssum pintodasilvae. Podobne rezultate so pokazale 
tudi nekatere druge podobne raziskave (He in sod., 2012). 
 
Na boljšo rast rastlin pa lahko poleg bakterij pomembno vplivajo tudi glive. Za 
hiperakumulacijsko rastlino Berkheya coddii je bilo dokazano, da živi v simbiozi z določenimi 
mikoriznimi glivami. Orłowska in sod. (2011) so preučevali vpliv arbuskularnih mikoriznih gliv 
na rast in privzem Ni pri tej hiperakumulacijski rastlini. Rezultati so pokazali, da je bila rast 
inokuliranih rastlin v primerjavi z neinokliranimi boljša, rastline so bile višje, večja je bila 
njihova masa. V prisotnosti arbuskularnih mikoriznih gliv se je koncentracija Ni v listih sicer 
zmanjšala, vendar pa je bila masa rastlin toliko večja, da je bila masa Ni v inokuliranih rastlinah 
precej višja. 
4.1.3  Transport niklja v korenine 
Da lahko Ni vstopi v rastlinsko celico, mora najprej preiti plazemsko membrano. Zaenkrat ni 
poznanih specifičnih transportnih proteinov, ki bi Ni2+ ionom omogočili prehod iz zemlje v 
celice v koreninah. Privzem Ni v korenine naj bi tako potekal s pomočjo nespecifičnih 
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transportnih proteinov, ki sodijo v proteinsko družino ZIP (Rascio in Navari-Izzo, 2011; van der 
Pas in Ingle, 2019).  
 
Protinska družina ZIP je družina proteinov, ki je bila najprej identificirana pri rastlinah in 
omogoča transport različnih elementov kot so Cd, Fe, Mg in Zn. Večina ZIP proteinov naj bi 
imela osem trans-membranskih domen, amino- in C-terminalni del pa sta na zunanji površini 
plazemske membrane (Guerinot, 2000; Dalcorso in sod., 2013). 
 
Pri rastlini Arabidopsis thaliana, ki ni hiperakumulacijska rastlina in je modelni organizem, je v 
epidermisu korenin prisoten transportni protein IRT1, ki je pomemben za transport železa ob 
njegovem pomankanju in sodi v proteinsko družino ZIP. IRT1 transportni protein ni specifičen 
samo za železove ione, ampak lahko v celico transportira tudi druge divalentne katione, kot so 
Zn2+, Co2+, Mn2+, Cd2+ in tudi Ni2+. Pri rastlini Arabidopsis thaliana je IRT1 glavni transportni 
protein za Ni2+ ione (van der Pas in Ingle, 2019).  
 
Nikelj v celico vstopa preko neselektivnih transporterjev, kar potrjujejo tudi raziskave, ki kažejo, 
da je pri rastlinah, ki hiperakumulirajo Ni, akumulacija te kovine inhibirana s cinkom in z 
železom. Pri rastlinah Noccaea pindicum in Noccaea alpinum var. sylvium, ki hiperakumulirjo 
Ni in cink, je bilo opaženo, da se je koncentracija Ni v rastlinah značilno zmanjšala, ko so bile 
rastline v hidroponskem sistemu izpostavljene raztopini, ki je vsebovala Ni in cink v primerjavi 
z rastlinami, ki so bile izpostavljene raztopini, ki je vsebovala Ni, ne pa tudi cinka. Opažen je bil 
zaviralen učinek prisotnosti cinka na akumulacijo Ni, medtem ko prisotnost Ni ni vplivala na 
akumulacijo cinka. Rezultati te raziskave kažejo, da privzem Ni pri hiperakumulacijskih 
rastlinah iz rodu Noccaea poteka s pomočjo enega ali več različnih transporterjev za cink (Taylor 
& Macnair, 2006). Prav tako so bili antagonistični odnosi med Ni in cinkom opisani tudi pri 
nekaterih drugih hiperakumulacijskih rastlinah kot so na primer Thlaspi caerulescens, 
Streptanthus poligaloides in Dichapetalum gelonioides (Seregin in Kozhevnikova, 2006). 
Akumulacija Ni je pri določenih hiperakumulacijskih vrstah verjetno povezana s transportnimi 
proteini za cink, vendar pa to ne velja za vse rastline, ki hiperakumulirajo Ni. Ena izmed raziskav, 
ki je preučevala privzem Ni pri dveh hiperakumulacijskih vrstah Alyssum inflatum in Alyssum 
bracteatum, je namreč pokazala, da ni bilo zaznati inhibicije privzema Ni ob prisotnosti cinkovih 
ionov. Pri vrsti Alyssum bracteatum so zaznali, da je bil privzem Ni odvisen od prisotnosti železa 
v mediju. Ti rezultati nakazujejo, da je pri tej rastlinski vrsti privzem Ni v korenine povezan s 
transportnimi proteini za železo, kot je na primer že omenjeni transportni protein IRT1. Pri drugi 
rastlinski vrsti, ki so jo preučevali, Alyssum inflatum, pa prisotnost železa ni vplivala na 
akumulacijo Ni. To kaže, da pri tej rastlinski vrsti transport Ni2+ ionov ne poteka preko 
receptorjev za železo, ampak mora za to obstajati drug mehanizem. Nadaljnja raziskava na teh 
dveh rastlinskih vrstah je pokazala, da se privzem Ni močno zmanjša ob inhibiciji delovanja 
kalcijevih kanalčkov, kar bi lahko pomenilo, da so kalcijevi kanalčki pomembna transportna pot 
za Ni2+ ione, vendar pa bi bilo potrebno narediti nadaljnje raziskave, da bi lahko to domnevo 
potrdile (Mohseni in sod., 2018, 2019).  
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4.2  TRANSPORT  
Pri rastlinah, ki niso sposobne hiperakumulacije, se kovine, ki vstopijo v celice, povežejo s 
kelatorji ali pa se shranijo v vakuole v celicah korenin, da bi rastlini povzročale čim manj škode. 
Pri hiperakumulacijskih rastlinah pa je mehanizem shranjevanja kovin drugačen. Kovine, tudi 
Ni, se vsaj deloma povežejo z ligandi, nato pa se preko ksilema transportirajo v poganjke, kjer 
se nato shranijo (Rascio in Navari-Izzo, 2011).  
4.2.1  Kelatorji  
Nikljevi ioni, ki vstopijo v citosol koreninskih celic, se povežejo z različnimi ligandi, saj je to 
pomemben mehanizem, s katerim rastline preprečijo poškodbe celic. Ligandi, s katerimi se 
povežejo Ni2+ ioni, so lahko različni, najpogosteje gre za aminokisline in organske kisline. 
Aminokislina histidin velja za najpomembnejšo aminokislino, ki sodeluje pri hiperakumulaciji 
(Callahan in sod., 2006). Pri primerjavi dveh vrst rastlin, Alyssum lesbiacum, ki sodi med 
rastline, ki hiperakumulirajo Ni, in Alyssum montanum, ki Ni ne hiperakumulira, so ugotovili, 
da je bila pri rastlinah Alyssum lesbiacum v koreninskih tkivih višja koncentracija prostega 
histidina, kar je posledica povečanega izražanja gena TP-PRT1. Gen TP-PRT1 kodira encim 
ATP-fosforibozil transferazo, ki je del biosintezne poti histidina (Rascio in Navari-Izzo, 2011; 
van der Pas in Ingle, 2019). Tudi pri nekaterih hiperakumulacijskih rastlinah iz rodu Thlaspi so 
opazili povišane koncentracije histidina v koreninah, kar nakazuje, da bi lahko histidin imel 
podobno vlogo tudi pri drugih hiperakumulacijskih rastlinah. Kelacija Ni2+ ionov v 
hiperakumulacijskih rastlinah ni pomembna le za prenos Ni v ksilem, ampak tudi za 
preprečevanje shranjevanja Ni2+ ionov v vakuole koreninskih celic. Obstanek Ni2+ ionov v 
citosolu omogoča transport teh ionov v ksilem in preko ksilema v poganjke (Rascio in Navari-
Izzo, 2011).  
 
Histidin ima torej pri nekaterih hiperakumulacijskih rastlinah pomembno vlogo pri omogočanju 
transporta Ni iz korenin v poganjke, vendar pa ni edini ligand, s katerim se lahko povežejo Ni2+ 
ioni. Pri nekaterih rastlinah iz rodu Noccaea, je bil kot mogoč ligand prepoznan nikotianamin. 
Nikotianamin (NA) se sintetizira s kondenzacijo treh molekul S-adenozil-metionina (SAM), pri 
čemer sodeluje encim nikotianamin sintaza (NAS) (Callahan in sod., 2006). NA naj bi bil 
pomemben za homeostazo železa v rastlini ter za plodnost rastlin, poleg tega pa naj bi bil 
pomemben tudi za odpornost na Zn in Ni (He in sod., 2012). V rastlini Thlaspi caerulescens je 
bila zaznana povečana ekspresija genov, ki kodirajo encime, ki so vključeni v biosintezo NA, 
pokazala se je tudi pozitivna korelacija med povečano sintezo NA in hiperakumulacijo Ni 
(Rascio in Navari-Izzo, 2011; He in sod., 2012). NA in histidin sta lahko oba pomembna 
kelatorja pri hiperakumulaciji Ni, vendar tako za histidin kot tudi za NA obstaja le malo dokazov, 
ki bi nakazovali na pomembno vlogo teh dveh ligandov pri hiperakumulaciji Ni pri rastlinah, ki 
ne sodijo v družino Brassicaceae (van der Pas in Ingle, 2019). Pomembni ligandi so poleg 
histidina in NA tudi organske kisline, predvsem citrat in malat, ki imata pri nekaterih 
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hiperakumulacijskih rastlinah pomembno vlogo predvsem pri transportu in shranjevanju Ni 
(Rascio in Navari-Izzo, 2011).  
4.2.2  Transportni proteini 
Da lahko Ni iz korenin potuje v poganjke, se mora naložiti v ksilem. Za zdaj še ni poznanih 
specifičnih proteinov, ki omogočajo prenos Ni v ksilem (van der Pas in Ingle, 2019). Nekateri 
viri navajajo, da bi lahko imele rastline ki hiperakumulirajo Ni kot tudi tiste, ki ga ne 
hiperakumulirajo, enake transportne proteine za prenos v ksilem (Deng in sod., 2017). Po drugi 
strani pa so nekatere druge raziskave pokazale, da povečana koncentracija Ni v več 
hiperakumulacijskih rastlinah rodu Alyssum  izzove povišano koncentracijo histidina v ksilemu, 
kar bi lahko pomenilo, da bi lahko bil histidin povezan tudi s transportom Ni v ksilem. To pa se 
ne zgodi pri rastlini Alyssum montanum, ki ni hiperakumulacijska rastlina. Iz tega so sklepali, da 
bi lahko imele rastline, ki hiperakumulirajo Ni, poseben transportni protein, ki bi omogočal 
transport kompleksov Ni in histidina, vendar takšen protein še ni bil identificiran (van der Pas & 
Ingle, 2019).  
 
Transport Ni2+ ionov v ksilem bi lahko potekal tudi preko transportnih proteinov za ione drugih 
elementov. Pri populaciji rastlin Thlaspi caerulescens, ki hiperakumulira Ni, so se pokazali 
antagonistični učinki med transportom Ni in Zn od korenin do poganjkov, poleg tega pa lahko 
Ni inhibira transport železovih ionov po rastlini Alyssum inflatum, ki sodi med rastline, ki 
hiperakumulirajo Ni (Deng in sod., 2017). Transport Ni v ksilem bi lahko torej vsaj delno potekal 
preko sistema za transport Zn in Fe, vendar za zdaj specifični transportni proteini, ki bi to 
omogočali, še niso bili prepoznani (Deng in sod., 2017).  
4.2.3  Transport po ksilemu 
Transport Ni po ksilemu od korenin do poganjkov je predvsem posledica transpiracije 
(Centofanti in sod., 2012; Deng in sod., 2017). Še vedno ni povsem jasno, ali lahko kovine na 
dolge razdalje po kislemu potujejo v prosti ionski obliki, ali morajo biti povezane z organskimi 
kislinami, kot sta na primer malat in citrat (Rascio & Navari-Izzo, 2011). Pri različnih 
hiperakumulacijskih rastlinah so preučevali, v kakšnih oblikah se Ni nahaja v ksilemu. Pri rastlini 
Alyssum lesbiacum je bilo v ksilemu 48 % Ni2+ ionov v obliki prostih hidriranih ionov, preostali 
pa so bili povezani s kelatorji kot so histidin, glutamin, citrat in malat (Deng in sod., 2017). V 
novejši raziskavi so Centofanti in sod. (2013) raziskovali, kakšne so koncentracije Ni in ligandov 
histidina, malata, citrata in NA v ksilemu pri različnih rastlinah iz rodu Alyssum. Rezultati so 
pokazali, da so bile koncentracije Ni v ksilemu 10 do 100-krat višje kot koncentracije ligandov, 
kar kaže, da je večina Ni2+ ionov v ksilemu pri teh rastlinah prisotnih v obliki hidriranih kationov 
(Centofanti in sod., 2013). Pri številnih drugih hiperakumulacijskih rastlinah, kot so na primer 
Sebertia acuminata, Homalium francii, Homalium guillainii, Homalium kanaliense, Hybanthus 
austrocaledonicus, Hybanthus caledonicus in Dichapetalum gelonioides, so primerjali, koliko 
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Ni je kompleksih s citratom in koliko z malatom. Analize so pokazale, da je bil večji delež 
kompleksov Ni in citrata kot pa kompleksov Ni in malata (Seregin in Kozhevnikova, 2006).  
 
Različne rastline lahko imajo različne načine transporta ionov po ksilemu, pri nekaterih je večji 
del v obliki prostih hidriranih ionov, pri drugih jih je večina povezanih z ligandi. Pri rastlini 
Sebertia acuminata, ki akumulira ekstremno visoke koncentracije Ni, je skoraj ves Ni, ki se 
nahaja v lateksu rastline, v kompleksu s citratom ali eno izmed drugih organskih baz, medtem 
ko je pri rastlini Stackhousia tryoni (Celastraceae) s citratom vezana le ena tretjina Ni2+ ionov 
(Rascio in Navari-Izzo, 2011).  
4.3  SHRANJEVANJE 
4.3.1  Prenos niklja iz ksilema  
Ko Ni doseže liste, ki so glavni organ za shranjevanje te kovine, se lahko prenese v simplast ali 
pa ostane v apoplastu. (Deng in sod., 2017) Da lahko Ni vstopi v simplast, mora s pomočjo 
transportnih proteinov preiti celično membrano. Natančni transportni proteini, ki bi omogočali 
ta prenos, niso poznani, mogoče pa je, da bi pri tem sodelovali proteini iz proteinske družine 
ZIP, saj se lahko v prisotnost Ni poveča ekspresija genov, ki kodirajo proteine ZNT1 in ZNT2 
(Visioli in sod., 2014) 
4.3.2  Mesta shranjevanja niklja  
Glavni mehanizem za preprečevanje nastajanja poškodb zaradi prisotnost kovin je transport in 
shranjevanje teh kovin na mesta v rastlini, kjer ne povzročajo motenj v delovanju pomembnih 
celičnih procesov. Takšni deli rastlin so na primer apoplastna tkiva kot so trihomi in celične 
stene. Pomemben proces je tudi kelacija kovin z različnimi ligandi ter transport teh kompleksov 
v metabolno neaktivne dele celic kot so vakuole (He in sod., 2012; Yang in sod., 2005). 
 
Ni, ki se iz ksilema prenese v simplast, se shrani predvsem v epidermalne celice, ki so najmanj 
aktivni del listnega simplasta, pri dodatno povišanih koncentracijah Ni pa je pomembno tkivo za 
shranjevanje tudi paličasti mezofil (Deng in sod., 2017). Na subcelični ravni se večino Ni shrani 
v vakuole. Shranjevanje Ni v vakuole je zelo učinkovit način nadzorovanja koncentracije Ni in 
preprečevanja nastajanja poškodb (He in sod., 2012). Za prehod iz citoplazme v vakuolo, se 
morajo Ni2+ ioni transportirati preko tonoplasta, membrane vakuole. Proteini, ki omogočajo ta 
prenos niso natančno poznani, so pa raziskave pri nekaterih rastlinah odkrile določene proteine, 
ki bi lahko imeli pomemben vpliv. Vse več je dokazov, da bi lahko bili proteini iz proteinske 
družine IREG/FPN tisti, ki pomembno sodelujejo pri transportu Ni v vakuole (van der Pas in 
Ingle, 2019).  Tako so pri hiperakumulacijski rastlini Psychotria gabriellae ugotovili, da je 
izražanje proteina IREG1 v tonoplastu večje kot pri rastlini Psychotria semperflorens, ki ne sodi 
med hiperakumulacijske rastline (Merlot in sod., 2014). Tudi raziskava, ki so jo opravili na 
hiperakumulacijskih rastlinah Ni Noccaea caerulescens, Leuococroton havanensis, Psychotria 
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gabriallae, Psychotria grandis in Psychotria costiveni, je pokazala povišano ekspresijo IREG 
transportnih proteinov v poganjkih  teh hiperakumulacijskih rastlin Ni v primerjavi s sorodnimi 
rastlinami, ki niso hiperakumulacijske (van der Pas in Ingle, 2019). 
 
Pri shranjevanju ionov kovin je pomembno tudi, da se ioni kovin povežejo z ligandi, saj so tako 
reakcije z drugimi molekulami veliko manj verjetne, zaradi česar ti ioni v celici povzročijo veliko 
manj škode (He in sod., 2012).V citosolu, predvsem pa v vakuolah, lahko prihaja do kelacije 
Ni2+ ionov z različnimi ligandi, na primer z organskimi kislinami, aminokislinami in tudi proteini 
(He in sod., 2012). Med najpomembnejše ligande sodita citrat in malat, ki sta bila pri več 
različnih hiperakumulacijskih rastlinah prepoznana kot glavna liganda. Na primer pri rastlini 
Thlaspi goesingense je bil kot glavni ligand, ki veže Ni v listih prepoznan citrat, prav tako je bilo 
pri rastlini Haplolobus floribundus na citrat v listih vezanega večina Ni (He in sod., 2012). V 
nekaterih drugih rastlinah, ki hiperakumulirajo Ni, pa se je izkazalo, da je glavni ligand malat. 
V celicah hiperakumlacijskih rastlin Phyllanthus serpentinus in Phyllanthus douareei je največ 
Ni v kompleksu z malatom (He in sod., 2012). Pri dveh južnoafriških hiperakumulacijskih 
rastlinah Berkheya coddii in Senecio coronatus je bil Ni zaznan tako v kompleksu s citratom kot 
tudi z malatom (van der Pas in Ingle, 2019). V hiperakumulacijski rastlini Pycnandra acuminata, 
ki Ni akumulira v lateksu, pa je bilo dokazano, da je velik delež Ni, med 37 % in 99 %, 
povezanega s citronsko kislino (He in sod., 2012).  
 
Večina Ni se torej shrani v listih hiperakumulacijskih rastlin, predvsem v vakuolah, kjer se velik 
del te kovine kelira, poveže se predvsem z malatom in s citratom.  
5  ZAKAJ RASTLINE HIPERAKUMULIRAJO 
Hiperakumulacija kovin ni običajen pojav pri rastlinah, saj te rastline predstavljajo manj 0,2 % 
vseh poznanih rastlinskih vrst, zato so se pojavila vprašanja, zakaj nekatere rastline kopičijo 
kovine in kakšne so prednosti rastlin, ki to počnejo (Rascio in Navari-Izzo, 2011). Postavljenih 
je bilo več hipotez, ki predpostavljajo različne vzroke za akumulacijo kovin, nobena izmed njih 
pa ni dokončno potrjena.  
5.1  HIPOTEZE O FUNKCIJI HIPERAKUMULACIJE  
Nekatere od hipotez o vlogi hiperakumulacije so hipoteza o odstranjevanju kovin, hipoteza o 
odpornosti na sušo, hipoteza o elementni alelopatiji (interferenca s sosednjimi rastlinami) in 
hipoteza o naravni obrambi pred škodljivci (Rascio in Navari-Izzo, 2011; Seregin in 
Kozhevnikova, 2006). 
 
Hipoteza o odstranjevanju kovin razlaga, da je hiperakumulacija način za toleriranje visokih 
koncentracij kovin, ki omogoča, da se te kovine odstrani iz korenin in se jih shrani v predele 
rastline, kjer ne povzročajo škode ali v organe, ki jih bo rastlina odvrgla. Hipoteza o odpornosti 
na sušo pravi, da naj bi hiperakumulacija izboljšala odpornost na pomankanje vode, saj naj bi 
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zmanjšala izgubo vode preko kutikulatne transpiracije, kovine pa bi lahko delovale tudi kot 
osmoliti v celicah, vendar pa obstaja le malo dokazov, ki bi to hipotezo potrjevali (Rascio in 
Navari-Izzo, 2011). Še ena od hipotez, ki se ukvarjajo s prednostmi hiperakumulacije, je 
hipoteza o elementni alelopatiji. Po tej hipotez naj bi rastlina, s tem ko odvrže liste, ki vsebujejo 
povišane koncentracije kovine, povečala vsebnost kovin na površini tal v svoji okolici. S tem 
naj bi inhibirala rast drugih rastlin, ki niso odporne na to kovino. Nekatere raziskave potrjujejo 
to hipotezo, nekatere pa ji nasprotujejo. Tako je bila narejena raziskava, kjer so preverjali, ali na 
tla odvrženi listi hiperakumulacijske rastline Alyssum murale vplivajo na kalitev semen različnih 
rastlin, ki niso sposobne hiperakumulacije. Okoli odvrženih listov ni bilo mogoče zaznati 
toksične cone, kjer semena ne bi kalila. Sklepali so, da do tega ni prišlo zaradi nizke dostopnosti 
odvrženega Ni (Zhang in sod., 2018). 
 
Najbolj sprejeta in najbolj testirana hipoteza je hipoteza o obrambi pred škodljivci. Ta hipoteza 
pravi, da naj bi hiperakumulacija kovin v poganjkih delovala kot obrambni mehanizem proti 
škodljivcem in patogenom. Narejene so bile raziskave, ki preverjajo, kako akumulacija različnih 
kovin vpliva na odpornost proti različnim patogenom in škodljivcem, nekatere so preverjale tudi 
vpliv hiperakumulacije Ni (Rascio in Navari-Izzo, 2011). V raziskavi, ki so jo opravili Jhee in 
sod. (2006), so preverjali obrambno vlogo hiperakumulacije Ni proti škodljivcu Plutella 
xylostella. Iz rezultatov raziskave so sklenili, da je hiperakumulacija učinkovita obramba proti 
testiranemu škodljivcu (Jhee in sod., 2006). Rezultati številnih študij so sicer v skladu s to 
hipotezo, vendar pa je bilo testiranih le nekaj hiperakumulacijskih rastlinskih vrst, večinoma iz 
družine Brassicaceae, poleg tega je večina teh raziskav potekala v laboratoriju, preverjali pa so 
učinek le na enega ali nekaj škodljivcev. Pogoji v naravnem okolju se precej razlikujejo od teh 
testnih pogojev, zato bi bilo potrebno narediti nadaljnje študije, ki bi bolj posnemale realne 
razmere v naravi (Rascio in Navari-Izzo, 2011).  
 
Povišane koncentracija Ni v poganjkih lahko pripomorejo pri obrambi rastline pred določenimi 
škodljivci, vendar pa so se razvile tudi določene žuželke, ki so na povišane koncentracije Ni 
prilagojene. Koncentracija Ni v telesu teh žuželk je precej višja kot pri drugih žuželkah, večina 
Ni se nahaja v prebavnem traktu, preko katerega se velik del Ni tudi izloči. (Boyd, 2009). 
Hiperakumulacija kovin v poganjkih je torej lahko uspešen mehanizem pri boju proti nekaterim 
škodljivcem, vendar pa so se nekatere na to dobro prilagodile in jim povišane koncentracije Ni 
ne škodujejo tako kot neprilagojenim. 
6  UPORABA RASTLIN, KI HIPERAKUMULIRAJO NIKELJ  
6.1  ONESNAŽENOST TAL S KOVINAMI 
Onesnaževanje okolja danes postaja vse večji problem, vedno večja je tudi onesnaženost s 
kovinami, kar je v veliki meri posledica človekovega delovanja, predvsem rudarjenja, industrije, 
prometa in tudi kmetijstva (He in sod., 2012). Kovine za razliko od organskih snovi niso 
biorazgradljive, zato se nalagajo v okolju (Ali in sod., 2013). Zaradi onesnaženja s kovinami je 
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vedno več zemljišč neprimernih za obdelavo, pojavlja pa se tudi nevarnost, da bi se povečala 
koncentracija kovin v prehrani, kar predstavlja grožnjo za zdravje ljudi (Ali in sod., 2013; Sarwar 
in sod., 2017). Zaradi tveganj, ki jih povzroča onesnaženost s kovinami, tudi z Ni, so se razvile 
različne metode za remediacijo onesnaženih površin (He in sod., 2012). Danes se predvsem 
uporabljajo različne komercialne fizikalno-kemične metode, kamor spadajo na primer izpiranje 
tal, solidifikacija, sežig tal, pranje tal, elektroremediacija in vitrifikacija. Te metode so sicer 
učinkovite, vendar  je njihova cena visoka, zahtevajo veliko vloženega dela, trajno se spremenijo 
lastnosti zemlje, poruši pa se tudi naravna mirkobiota tal (Ali in sod., 2013; He in sod., 2012). 
Ker imajo komercialne metode številne pomanjkljivosti, se razvijajo nove metode, ki naj bi bile 
cenejše, učinkovite ter okolju prijaznejše. Ena izmed možnosti za remediacijo onesnažene zemlje 
je tudi fitoremediacija (Ali in sod., 2013; He in sod., 2012).  
6.2  FITOREMEDIACIJA 
Fitoremediacija je pojem, ki se nanaša na uporabo rastlin z namenom znižana koncentracij 
onesnaževalcev v okolju in zmanjšanjem njihovih strupenih učinkov. Beseda fitoremediacija 
izhaja iz grške beseda phyto, kar pomeni rastlina in latinske besede remedium, ki pomeni 
popraviti ali odstraniti zlo. Fitoremediacija se lahko uporablja kot način za odstranjevanje 
organskih onesnažil, kot so na primer PAH-i in pesticidi, kot tudi za kovine (Ali in sod., 2013). 
Fitoremediacija vključuje več različnih podvrst, kot so fitoekstrakcija,  rizofiltracija, 
fitostabilizacija, fitovoltalizacija in fitodegradacija (Alkorta in sod., 2004). Fitostabilizacija in 
fitoekstrakcija sta dve glavni strategiji fitoremediacije (He in sod., 2012). V tem diplomskem 
delu se bom osredotočila predvsem na fitoekstrackijo, ki je najbolj uporabna metoda 
fitoremediacije pri odstranjevanju kovin, tudi Ni, s katerim je onesnaženih vse več površin, zato 
se preizkušajo različne hiperakumulacijske rastline, ki bi bile uporabne pri čiščenju onesnaženih 
tal.  
6.2.1  Fitoekstrakcija 
Fitoekstrakcija je, kot že omenjeno, vodilna in najbolj uporabna metoda fitoremediacije za 
odstranjevanje kovin in metaloidov iz onesnažene zemlje, sedimentov in vode. Učinkovitost 
fitoekstrakcije je odvisna od več dejavnikov, dostopnosti kovine v zemlji, lastnosti zemlje in 
rastline, ki se za fitoremediacijo uporabi (Ali in sod., 2013). Za učinkovito fitoekstrakcijo so 
lastnosti rastlin zelo pomembne, želeli bi, da imajo rastline čim več od naslednjih lastnosti: 
visoka stopnja rasti, velika produkcija nadzemne biomase, močno razvejan koreninski sistem, 
učinkovita akumulacija kovin iz tal, prenos kovin iz korenin v poganjke, odpornost proti 
strupenim učinkom kovin, odpornost na patogene in škodljivce, dobra adaptacija na različne 
okoljske razmere, enostavna kultivacija in spravilo, neprimernost za prehrano rastlinojedcev, 
preko katerih bi lahko prišlo do kontaminacij v prehranski verigi (Ali in sod., 2013).  
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6.2.1.1 Določevanje učinkovitosti fitoekstrakcije 
Fitoekstrakcija lahko poteka pod različnimi pogoji z uporabo različnih hiperakumulacijskih 
rastlin, zato učinkovitost tega procesa ni konstantna. Učinkovitost fitoremediacije lahko 
določimo z izračunom dveh faktorjev, biokoncentracijskega faktorja (BCF) in translokacijskega 
faktorja (TF) (Ali in sod., 2013). Biokoncentracijski faktor (BCF) kaže, kakšna je sposobnost 
rastline, da privzame kovino, ki se nahaja v tleh in se izračuna po formuli  BCF =  
cpožeto tkivo
c zemlja
, 
kjer cpožeto tkivo predstavlja koncentracijo določene kovine v spravljenem rastlinskem tkivu, czemlja 
pa koncentracije iste kovine v tleh oziroma substratu (Ladislas in sod., 2012; Zhuang in sod., 
2007).  
 
Trasnlokacijski faktor (TF) kaže učinkovitost rastline pri prenosu kovine iz korenin v poganjke 
(Padmavathiamma in Li, 2007). Izračuna se po enačbi TF =  
cpoganjki
ckorenine
, kjer cpoganjki predstavlja 
koncentracijo določene kovine v poganjkih, ckorenine pa koncentracijo iste kovine v koreninah (Ali 
in sod., 2013). Faktorja BCF in TF sta zelo pomembna pri izbiri rastlin, ki so primerne za 
fitoekstrakcijo, saj naj bi bila oba večja od ena, da je rastlino smiselno uporabiti za ta namen. 
Hiperakumulacijske rastline imajo BCF in TF načeloma višji od ena, saj so sposobne iz okolja 
akumulirati visoke koncentracije določene kovine, poleg tega pa privzete kovine v večji meri 
shranjujejo v poganjkih, zato jih je možno uporabiti pri fitoremediaciji (Ali in sod., 2013).  
 
Fitoekstrakcija omogoča, da zmanjšamo prisotnost kovin v tleh s tem, da se te kovine nakopičijo 
v nadzemnih delih rastlin, vprašanje pa je, kako ravnati z nastalim rastlinskim materialom. 
Rastline se lahko požanje, sežge in ostanke odloži kot nevaren odpadek, če pa ima akumulirana 
kovina dovolj visoko ekonomsko vrednost, se lahko te rastline uporabi v procesu fitorudarjenja, 
ki se največkrat uporablja ravno za pridobivanje Ni (Ali in sod., 2013). 
6.2.1.2 Fitorudarjenje 
Za pridobivanje Ni s pomočjo fitorudarjenja je potrebno najprej na tleh, ki so bogata z Ni, 
vzgojiti rastline, ki to kovino hiperakumulirajo. Nato se te rastline požanje, sežge in ostanek 
obdela z določenimi postopki, da se pridobi nikljeva »bioruda« (Nkrumah in sod., 2016). Gojenje 
rastlin za namen fitorudarjenja Ni lahko poteka na območjih, kjer prevladujejo ultramafične 
kamnine, ki vsebujejo veliko Ni in tla niso primerna za gojenje drugih kmetijskih rastlin, ali na 
degradiranih območjih, kjer je v tleh prav tako veliko Ni (van Der Ent in sod., 2015). V 
preglednici 2 so navedene rastline, ki kažejo največ potenciala za uporabo pri fitorudarjenju.  
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Preglednica 2: Rastline, ki hiperakumulirajo Ni in imajo potencial za uporabo pri fitorudarjenju (prirejeno 
po Nkrumah in sod. 2016) 
Vrsta Območje prisotnosti Višina 
(m)  
Ni v poganjkih (%) 
Alyssum spp. J in JV Evropa, Turčija, Armenija, Irak, 
Sirija 
0.5-1 1-2.5 
Leptoplax spp. Grčija 1.0-1.5 1-3.5 
Bornmuellera spp. Grčija, Albanija, Turčija 0.3-0.5 1-3 
Buxus spp. Kuba 0.3-12 1-2.5 
Leucocroton spp. Kuba 1.0-3.3 1-2.7 
Phyllanthus spp. JV Azija, Srednja Amerika 1.0-6 2-6 
Rinorea bengalensis JV Azija 5.0-20 1-2.7 
Berkheya coddii JAR, Zimbabve 1.0-2 1.1 
Pearsonia metallifera Zimbabve 0.35-1.5 1.4 
 
Za uspešnost fitorudarjenja je pomemben izbor hiperakumulacijske rastline. Zaželeno je, da ima 
izbrana rastlina čim večjo biomaso in lahko v nadzemnih delih akumulira čim višje koncentracije 
Ni, potencialno primerne so samo rastline, ki v biomasi akumulirajo več kot 1 % Ni (van der Ent 
in sod., 2013). Poleg tega je dobro, da se uporabi rastline, ki so naravno prisotne na območju 
fitorudarjenja, saj so te najbolje prilagojene na lokalne pogoje, pomembno pa je tudi, da je 
razmnoževanje, gojenje in spravilo rastlin čim bolj enostavno (Nkrumah in sod., 2016).  
 
Za učinkovito fitorudarjenje niso pomembne samo lastnosti rastline, velik vpliv ima tudi 
podlaga. Fitorudarjenje v številnih primerih poteka na ultramafični podlagi, za katero so značilne 
visoke koncentracije Mg, Fe, Cr, Co, Mn in Ni, običajno nizke koncentracije Ca, nizke do 
nezadostne koncentracije makrohranil N, P, K ter nezadostne koncentracije Mo in B, kar lahko 
pomembno vpliva na učinkovitost procesa (Nkrumah in sod., 2016). Precejšen vpliv ima tudi 
dostopnost Ni, na katero poleg matične podlage vpliva tudi vsebnost organske snovi v zemlji, 
pH, redoks potencial in rizosfera (Nkrumah in sod., 2016).  
 
Da bi optimizirali proces fitorudarjenja, je bilo v laboratoriju in na polju narejenih več poskusov, 
kako izboljšati rast rastlin in povečati akumulacijo Ni. Ultramafične kamnine vsebujejo nizke 
koncentracije makrohranil N, P in K, zato so bili narejeni poskusi, kako zvišanje koncentracij 
teh hranil vpliva na produkcijo biomase in akumulacijo Ni. Rezultati so pokazali, da se je 
povečala količina nastale biomase, povečal pa se je tudi skupni izkoristek Ni (Nkrumah in sod., 
2016). Alvarez-Lopez in sod. (2016) so testirali vpliv dodajanja mineralnih gnojil, ki so 
vsebovala N, P in K na rast različnih hiperakumulacijskih rastlin in hiperakumulacijo Ni. Od 
dodatku gnojil je bila rast vseh testiranih rastlinskih boljša, zvišal se je tudi donos Ni (Álvarez-
López in sod., 2016). Podoben rezultate so pokazale tudi nekatere druge raziskave, na primer 
raziskava s hiperakumulacijsko rastlino Alyssum murale, ki so ji izvedli Bani in sod. (2015). 
Alvarez-Lopez in sod. (2016) so preverjali tudi, kakšen vpliv ima dodajanje organske snovi. 
Ugotovili so, da je bila produkcija biomase večja kot pri dodajanju mineralnih gnojil, pri večini 
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od šestih testiranih hiperakumulacijskih rastlin je bil povišan tudi donos Ni, klub temu da je 
dodatek organske snovi zmanjšal dostopnost Ni v zemlji, zmanjšala se je tudi koncentracija Ni 
v poganjkih (Álvarez-López in sod., 2016). V ultramafični podlagi pa ne primanjkuje samo N, P 
in K, nizka je tudi koncentracija kalcija. Ker se s požetimi hiperakumulacijskimi rastlinami iz 
območja fitorudarjenja odnese tudi znatne količine kalcija, je potrebno kalcij dodajati v zemljo. 
Raziskave kažejo, da količina kalcija vpliva tudi na dostopnost Ni, vendar pa bi bilo potrebno 
narediti nadaljnje raziskave, kakšen je mehanizem za tem opaženjem (Nkrumah in sod., 2016). 
 
Na učinkovitost fitorudarjenja kot že omenjeno zelo pomembno vpliva tudi dostopnost Ni, na 
katero lahko pomembno vpliva tudi pH tal. Pri ultramafičnih kamninah, kjer so koncentracije Ni 
zelo visoke, je privzem Ni pri zelo visokem in zelo nizkem pH zelo slab. Načeloma je topnost 
Ni in drugih bivalentnih kationov, kot so Cu2+, Zn2+, Co2+, Mn2+ in Fe2+, višja pri nekoliko bolj 
kislem pH. Pri povišanem pH je v ulatramafičnih kamninah višja tudi koncentracija železovih 
oksidov, kar negativno vpliva na dostopnost Ni in posledično tudi na privzem v rastline 
(Nkrumah in sod., 2016).  
 
Fitorudarjenje ima dober potencial za okolju prijazno čiščenje z Ni onesnaženih površin in 
pridobivanje nikljeve »biorude« z območij, ki so naravno bogata z Ni. Z uporabo gnojil in 
reguliranjem pH se lahko učinkovitost bistveno izboljša, z nadaljnjimi raziskavami bi bilo 
mogoče rezultate še izboljšati. Ena od možnosti je tudi žlahtnjenje primernih 
hiperakumulacijskih rastlin, potrebno pa je tudi iskanje novih rastlin, ki še niso dobro preučene 
(Nkrumah in sod., 2016). Večina raziskav s tega področja je narejenih v manjšem merilu, zato 
bi bilo potrebno narediti obsežnejše raziskave v večjem merilu, da bi lahko ocenili, kakšna je 
realna možnost širše uporabe fitorudarjenja (van der Ent in sod., 2015).  
6.2.2  Omejitve pri fitoremediaciji 
Fitoremediacija je obetavna metoda za čiščenje s kovinami onesnaženih površin, vendar zaradi 
določenih omejitev njena uporaba vsaj za enkrat še ni nadomestila konvencionalnih metod. 
Problemi, ki omejujejo uporabo fitoremediacije so dolg čas, ki je potreben za izboljšanje stanja, 
počasna rast in majhna biomasa večine rastlin, ki se pri tem uporabljajo in večkrat tudi omejena 
dostopnost kovin v tleh (Ali in sod., 2013). Pri izbiri rastlin za fitoremediacijo z različnimi 
kovinami onesnaženih tal je pogost problem majhna biomasa hiperakumulacijskih rastlin. Ravno 
med rastlinami, ki hiperakumulirajo Ni, je precejšnja raznolikost, saj so med njimi tako zeli kot 
tudi drevesa, katerih biomasa je lahko zelo velika, na primer drevesa rastlinske vrste Rinorea 
bengalensis so lahko visoka tudi nad 20 metrov (van der Ent in sod., 2017).  
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Slika 3: Rinorea bengalensis, odraslo drevo, visoko 22m (van der Ent in sod., 2017) 
7  ZAKLJUČEK 
Nekateri mehanizmi, ki hiperakumulacijskim rastlinam omogočajo shranjevanje visoke 
koncentracije Ni, so že dobro raziskani, še vedno pa ni jasno, kateri transportni proteini 
omogočajo privzem in transport Ni2+ ionov po rastlini. Razvite so tudi različne hipoteze, kakšni 
so razlogi, da se je razvila hiperakumulacija kovin, najbolj uveljavljena je hipoteza o obrambi 
pred škodljivci, ki je tudi največkrat testirana, vendar bi bilo potrebno narediti še nadaljnje 
raziskave na več različnih rastlinah z različnimi škodljivci, da bi lahko to hipotezo potrdili.  
Rastline, ki so sposobne hiperakumulacije kovin, niso zanimive zgolj z vidika preučevanja 
mehanizmov, ki jim to omogočajo, pomembne so tudi zaradi preučevanja možne uporabe pri 
fitoremediaciji onesnaženih tal. Rastline, ki hiperakumulirajo Ni, imajo številne dobre lastnosti 
zaradi katerih so primerne za fitoekstrakcijo, imajo pa tudi nekatere pomanjkljivosti, zato je 
pomembno, da se raziskave ne tem področju nadaljujejo, da bi se dosegla čim večja učinkovitost 
teh procesov. 
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